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RÉSUME. - L'encéphalisation des Chondrichtyens est étudiée à partir des poids somatiques et encéphali¬ 
ques de 81 espèces. Le coefficient d'allométrie (0*67) est proche de la valeur théorique 2/3 également 
trouvée chez d'autres Vertébrés. L'espèce la moins encéphalisée est Squatina squatina. Chez les Requins, 
tes Hexanchiformes primitifs sont moins encéphalisés que les Squaliformes et les Carcharin if ormes. Chez 
les Raies, les Rajiformes sont moins encéphalisés que les Myliobariformes. Les Chimères occupent une 
position moyenne au sein des Chondrichtyens. Parmi les critères, autres que la phylogénie, qui expliquent 
ces différences, les plus importants semblent être le mode de vie (espèces benthiques ou pélagiques), le 
mode de prédation (chasse active ou à l’affût) et la protection contre les prédateurs (fuite active ou pro¬ 
tection passive par taille somatique importante ou mimétisme). 

ABSTRACT, - Encephalization and ecobiologicai adaptations in Chondrichthyans. 

Encephalizaiion in Chondrichthyan ftshes was studied from the brain and body weights of 81 
species. The allometric coefficient (.67) is near the theorical value of 2/3 found in other Vertebrates. The 
least encephalized species is Squatina squatina. Among Sharks. the primitive Hexanchiformes are less 
encephalized than the Squalîfonnes or Carcharini formes. Among Ray s, the Raji formes are less encepha- 
lized than the Myliobariformes. Holocephali show an intermédiare position among Chondrichthyes. The 
more important criteria other than phylogenesis to explain these différences seem to be the mode of life 
(benthic or pelagic), the mode of prédation (waiüng or active hunting) and the protection against 
predators (quick détection of danger and flight, or passive avoidance throngh large size or mimicry). 

Mots-clés. - Chondrichthyes, Encephalization. Phylogenesis, Biological adapiation. 


L'encéphalisarion, rapport pondéral liant la masse de T encéphale à celle du corps, 
est liée à certains aspects de Técobiologie d T un groupe taxinomique. C'est ce qui a été 
montré chez les Poissons Téléostéens (Bauchot et al, 1989; Ridet et Bauchot, 1990) et, 
chez les Reptiles, les Lacertiliens (Platel, 1976, 1980) et les Ophidiens (Timmel et Platel, 
1988). 

Quelques travaux récents - Northcutt (1977, 1978) et Myagkov (1987, 1991) - 
concernent les Chondrichtyens. Nous leur avions déjà consacré trois études; une monogra¬ 
phie de Tencéphale de la Roussette, Scyîiorhinus canicuîa (Ridet et al , 1973), une étude de 
Tencéphalisation des Élasmobranches (Bauchot ei al , 1976) et des Holocéphales (Platel et 
al , 1985). 


(1) Equipe de Neuroanatomie comparée. Laboratoire d 1 Anatomie comparée, Université Paris? - Denis 
Diderot, Case 7077, 2, place Jussieu, 75251 Paris Cedex 05, FRANCE. 
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Les variations adaptatives semblent peu diversifiées chez les Chondrichtyens, sans 
doute parce qu'ils sont tous prédateurs (à l'exception des microphages comme le Requin 
baleine, le Requin pèlerin et les Mobulidés). Des particularités sont néanmoins présentes, 
comme les rapports plus ou moins étroits et constants qu'ils ont avec le fond (espèces 
benthiques et pélagiques, cette localisation étant liée à la nature des proies). Les différences 
de taille conduisent à distinguer les prédateurs en Fin de chaîne de ceux qui sont soumis 
eux-mêmes à la prédation. La vie en groupe, avec des rapports sociaux plus ou moins 
complexes, ou l'état solitaire, sont aussi des aspects biologiques imponants qui doivent être 
pris en compte. Il ne nous est pas possible de savoir, à l'heure actuelle, si le mode de 
reproduction (oviparité, viviparité) a une incidence sur l'encéphalisation, Quant à 
l 1 opposition vie sédentaire, vie migratrice, son influence se retrouve dans le niveau 
d'activité motrice de chaque espèce. 


MATÉRIEL ET MÉTHODE 

Notre échantillon comprend 81 espèces. Leurs poids somatiques (S) et encéphali¬ 
ques (E), exprimés en grammes, ont été mesurés par nos soins ou relevés dans la littérature. 

Dans le premier cas, le matériel provient de campagnes de pêche en Manche, en 
Mer du Nord et sur les côtes bretonnes (Concarneau et Roscoff) en 1972, en Océan Indien 
en 1974 (Ile de la Réunion) (Bauchot et al* 1976), en Océan Pacifique en 1976 (Atoll 
d'Eniwetak) et en 1978 (Nouvelle Calédonie); enfin en mer d'Irlande (Geryon 1 et Geryon 
2 ) au printemps 1984 et 1985. 

La figure 1 réunit quelques-uns des encéphales choisis dans les principaux groupes 
de Chondrichtyens étudiés; Requins, Raies, Anges de mer, Torpilles; elle révèle, en vue 
dorsale, une grande diversité tant dans la forme générale que dans l'importance relative des 
principales subdivisions. 

L’encéphale est extrait de V animal fraîchement tué, jamais congelé. On sectionne 
les nerfs crâniens à leur émergence et la moelle épinière au niveau de la première paire de 
nerfs rachidiens. L'encéphale est immédiatement pesé (à 2 mg près), puis fixé et conservé 
dans le Bouin. Quand les conditions de la récolte rendent impossible la pesée immédiate, 
on V effectue ultérieurement en apportant des termes correctifs. On a montré en effet que 
l'immersion dans Le Bonin diminue le poids de l'encéphale de 22 % (par rapport au poids 
frais) après un séjour d'un mois (Ridet et ai ., 1973, 1977), 

Les données de la littérature, extraites des articles de Crile et Quiring (1940), de 
Nonhcutt (1977), de Fossi (1984) et de Myagkov (1991), nécessitent un examen critique 
avant d'être retenues. Les pesées ne sont pas toujours réalisées sur du matériel frais et les 
conditions de mesure ne sont parfois pas précisées. Quand l'auteur indique que l'encéphale 
a subi, pendant une durée non déterminée, une fixation-conservation dans l'alcool 
(Northcuit, 1977), nous avons corrigé ces valeurs suivant les propositions de l'auteur lui- 
même, en les augmentant de 9%, 

Les valeurs empruntées à Myagkov (1991) sont également discutables faute de 
savoir si les individus retenus sont juvéniles ou adultes; les juvéniles montrent en effet une 
nette surencéphalisation. Comme cette indétermination frappe également certaines de nos 
mesures, nous avons apporté à toutes les espèces étudiées une correction éventuelle en 
fonction du protocole suivant: 

Pour chaque espèce étudiée, le poids somatique moyen “adulte" est pris en compte. 
Cette information nous a été aimablement fournie par notre collègue Bernard Seret 
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Fig. 1. - Encéphale de 6 espèces de Chondrichtyens - vue dorsale, 

A, Ch ima e ru monstrosu (Holocéphales) - B. Taeniara hmma (Myliobaûformes) - C Torpédo marmoram 
(Torpédini formes) - D. Squatina squatina (Squariniformes) - E. Çarcharhinus melanopterus (juvénile) 
(Carcharini formes) - F. Raja radiata (Rajiformes). 1. bulbe olfactif - 2. pédoncule olfactif - 3. hémisphère 
télencéphalique - 4. diencéphale - 5, toit mésencéphalique - 6. corps cérébelleux - 7, ventricule rhomben- 
céphalique - 8. moelle épinière - 9. organe électrique. [Dorsal view of the brain of six Chondrichthyan 
species> A. Chimaera monstrosa (Holocephali) - B. Taeniura limma (Myliobaûformes) - C Torpédo mar- 
morata (Torpeàiniformes) - D. Squatina squatina (Squatiniformes) - £ Çarcharhinus melanoprems 
(juvénile) (Carcharinifonnes) - F. Raja radiata (Rajiformes), L olfactory huit - 2. olfactory peduncle * J. 
telencephalic hemisphere - 4 '. diencephalon - 5. tectum mesencephalicum - 6 , corpus cerebeüi - 7. 
rhombencephalic ventncle - 8 « spinal cord - 9. electrical organ.J 

de l'ORSTOM, spécialiste des Chondrichtyens. Grâce au coefficient d'allométrie intraspé- 
cifique {alloniétrie de croissance) des Chondrichtyens, déterminé chez plusieurs espèces sur 























156 


des échantillons d’individus de tous âges et de toutes tailles (sa valeur moyenne est de 
0,560 (Ridet et ai, 1973; Bauchot et aL 1976; Platel et ai, 1985)), on peut extrapoler le 
poids encéphalique correspondant à ce poids somatique moyen. Cette approximation cor¬ 
rige les inconvénients à utiliser des individus juvéniles. 

Le tableau I donne les poids somatiques (S), encéphaliques (E) et les sources (lieu 
de capture ou référence bibliographique retenue) des 81 espèces étudiées. La figure 2 illus¬ 
tre ces données en doubles coordonnées logarithmiques. 

Bien que figurant sur ce graphique, les espèces n° 13 (Isistius brasiliensis) et n° 15 
(Som/iiosuj micracephalus) (Myagkov, 1991), dont les poids encéphaliques respectifs 
apparaissent comme manifestement sous-estimés, n’ont pas été retenues dans les calculs. 
On n’a pas tenu compte non plus des espèces 24 (Carcharias taurus) et 71 (Dasyatis 
satina) (Crile et Quiring, 1940) qui paraissent nettement sous-encéphalisées en raison de 
l'importance de leur poids somatique. Les quatre espèces de Mobulidés (n° 76 à 79 - Fossi T 
1984), enfin, nous apportent des données numériques pour lesquelles nous n’avons pas 
suffisamment d’informations sur la façon dont elles ont été obtenues: elles seront prises en 
compte dans la discussion mais n’interviendront pas dans le calcul des références numéri¬ 
ques qui suivent. Dans l’échantillon restant, 5 ensembles ont un effectif supérieur à trois 
espèces: Hexanchiformes (4), Squaliformes (12), Carcharhinif ormes (23), Rajiformes (17) 



Fig. 2. - Relations en céphalo-somatique s (E: poids encéphalique / S: poids somatique), en doubles coor¬ 
données logarithmiques, des SI espèces de Chondrichtyens étudiées. L'axe majeur réduit de pente 2/3 
passe par le point figuratif de l ange de mer (Squatina squatina n* 48) (étoile blanche). Les autres espèces 
sont désignées selon les figurés suivants: ronds noirs: Requins (Hexanchiformes - Squaliformes - Hétéro- 
donti formes - Orectolobi formes * Lamni formes - Carcharhi ni formes): ronds blancs: Rajiformes et Myüo- 
bati formes: carré blanc: Torpédi ni formes: carrés noirs: Holocéphales. [Ôrain (E) / body size (S) reîa- 
donshîps in bganthmic coordinates of the SJ Chondrichthyan species studied. The reduced major axis - 
siope 2/3 - corresponds to the point of the Angel shark (Squatina squatina 48) {white star). The others 
species are represented according to the following conventions: black circles: Sharks (Hexanchiformes - 
Squaliformes - Heterodontiformes - Orectolobiformes - Lamniformes - Carcharhinif orme s); white circles: 
Rajiformes et Myliobat formes; white square: Torpeâiniformes: black squares Hobcephatif 
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et Myliobatiformes (8). Les 9 dernières espèces se répartissent en Hé térodonti formes (1), 
Orectolobiformes (2), Lamniformes (2), Squatiniformes (I), Torpédiniformes (1} et Holo- 
céphales (2). 

C'est la formule de Snell (1892) qui donne l'expression de la masse encéphalique 
(E), en fonction de la masse du corps (S), soit; E = k S a . Les coefficients d'allométrie a 
caractérisent l'ensemble du groupe ou chacun des principaux ordres. On en déduit les indi¬ 
ces d'encéphalisation propres à chaque espèce, i = iQO k / k*: on calcule ces indices en 
prenant pour référence kg le coefficient d'encéphaUsation qui correspond à l'espèce la 
moins encéphâlisée, Squatina squaiina (n° 48), à laquelle on donne a priori l'indice 100, 
L'extrapolation évoquée plus haut à propos du poids encéphalique des juvéniles conduit à 
des valeurs d'indice corrigé (I c ) plus fiables (Tableau I, colonne de droite). 


RÉSULTATS ET DISCUSSION 

Coefficient d'allométrie (Fig, 2) 

Le coefficient d'allométrie (axe majeur réduit) de chacun des ensembles d'effectif 
supérieur à 3 est différent d'un groupe à F autre: Hexanchiformes: 0,660, Squaliformes: 
0,528, Carchariniformes: 0,736, Rajiformes: 0,724 et Myliobatiformes: 0,493. 

La valeur moyenne (pondérée par le nombre d'individus de chaque lot) est de 
0.659. Le calcul effectué avec les 64 espèces conduit à un coefficient d'allométrie de 0,792; 
cette valeur prend place entre celle qui avait été proposée dans un article antérieur, 0,939 
(Bauchot et ai , 1976), et la valeur 2/3 mise en évidence chez les principaux groupes de 
Vertébrés étudiés. 

Une analyse canonique réalisée sur chacun des 5 ensembles, en prenant les Squa¬ 
liformes comme référence, donne des coefficients moins dispersés, sauf pour les Rajifor¬ 
mes: Hexanchiformes; 0,610, Squaliformes: 0,669, Carcharinifonnes: 0,722, Rajiformes: 
0,823 et Myliobatiformes: 0,642. 

Appliquée aux 64 espèces réunies, elle fournit un coefficient d'allométrie de 0,670, 
très proche de la valeur théorique 2/3 qui sera utilisée pour le calcul des indices en 
choisissant la référence 100 pour Squatina squatina (n° 48). 

Les divers ordres de Chondrichtyens ont un coefficient d'allométrie de filiation peu 
différent de la valeur théorique 2/3 proposée par Snell (1892) et retrouvée depuis pour les 
divers groupes de Vertébrés (Mammifères, Reptiles, Âmphibiens Anoures et Urodèles, 
Téléostéens). La valeur proche de l'isométrie (0,939) précédemment trouvée pour les 
Chondrichtyens (Bauchot et ai, 1976) était due, comme nous l'avions pressenti à l'époque, 
à la nature hétérogène de l'échantillon. 

Indices d’encéphalisation 

L'examen des deux colonnes de droite du tableau I révèle une grande diversité des 
indices (jusqu'à 1424, indice corrigé pour le n° 36, Carcharhinus amblyrhynckos). Avant 
d’analyser les particularités adaptatives de ces animaux, nous devons envisager l'influence 
éventuelle de la phylogénie de ce groupe. 

Encêpkalisatîùn et phylogénie (Fig. 3) 

Certains ordres et certaines familles sont considérés comme primitifs, d'autres 
comme plus évolués: les indices d'encéphalisation sont-ils faibles chez les premiers, plus 
élevés chez les seconds? Les Hexanchiformes, considérés comme primitifs, ont des indi- 
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Tableau 1. - Liste des 81 espèces de Chondrichtyens étudiées. Valeurs numériques (poids somatique S et 
poids encéphalique E) relevées dans la littérature ou obtenues par les auteurs du présent article. Les deux 
dernières colonnes de droite donnent pour chaque espèce les valeurs de L'indice d'encéphaiisation (I) et 
l'indice corrigé (le) (Explications dans le texte). [List of the 81 species of Chondrichthyms studied, Nu- 
mertcal dam (body weight S and brain weight E) according w lite rature or measured by the présent 
poper's auihors. The iast two columns on the right of the tabie give for each species the encephalization 
index (I) and iis corrected value (! c ) (see explanations in textj.} 


N ft 

Nom dos espèces 

s (g) 

E (S) 

Source 

L 

le 

1 

HEXANCHIFORMES 

Hexanchldie 

Hexanckus grisous 

22 000 

9,989 

G«yon 2 

202 

178 

2 

Hexanchm vitulus 

20 200 

9,000 

Nouvelle Calédonie 

193 

185 

3 

Hep franchies perte 

2 120 

1.940 

Myagkov 1991 

188 

153 

4 

thlamydoselachidac 
Chlamydoseîùehus tmgtaneus 

3 550 

3,390 

Myagkov, 1991 

232 

227 

S 

SQUALIFORMES 

Squalidae 

Centrophorus granubsus 

1 360 

3,160 

Myagkov, 1991 

392 

418 

é 

Cenirophorus motuccensis 

3 100 

3,400 

Atoll d'Euiwctak 

255 

296 

1 

Centropharus squ&n&sus 

7 700 

8,917 

Gcryon 1 

364 

443 

Z 

Censroscymnus c& fol épis 

12 200 

5,478 

Geryon l 

164 

201 

9 

Dalafias licha 

13 034 

6,717 

Geryon l 

193 

232 

10 

Deo/dacakea 

5 400 

5.558 

Geryon 1 

288 

351 

11 

Decmaquadrispiitosû. 

1750 

3,470 

Myagkov, 1991 

383 

404 

12 

Elmoptems spinax 

375 

1,062 

La Réunion 

328 

370 

13 

14 

ULstius brasÙUftsis 

Scymnôdon ring e ns 

540 

2 590 

0.370 

5.023 

Myagkov, 1991 

Gcryon 1 

425 

461 

15 

14 

Somitiosus micro c tpka lus 
Squalus ùaanthlas 

280 000 

10 625 

10290 

8,770 

Myagkov, 1991 

Geryon 1 

289 

342 

17 

Squalus mefanurus 

1 115 

3,270 

Nouvelle Calédonie 

483 

492 

18 

OxynoUdaq 

Osynotus paradoxus 

2400 

3,434 

Gcryon 2 

306 

355 1 

19 

HETE RODONTIFO R ME S 
Heterodonius francisci 

2 930 

4,730 1 

Northcutt, 1977 

367 

449 

20 

ORECTOLOBIFORMES 
Rhïncodantidae 
Ginglymostoma cîrratum 

45 300 

34,815 

Nonheuu, 1977 

433 

421 

21 

Nebrius concùter 

11 700 

15,123 

Atoll d'Eniwdak 

466 

407 

22 

IA MNTFORMES 

Lamnidae 
tsunis exyrynchus 

40 500 

12,130 

Myagkov, 1991 

163 

153 

23 

Celorhinidae 

Cet or ht nus mari mus 

2 000 000 

26.800 

S tou, 1980 

26 

29 

24 

25 

Qdoniospididac 

Cwzharias tmms 

CARŒARHINIFORMES 

Scyltorhlnïdac 

Galeux melastomus 

123 000 

950 

82,550 

2,533 

Crilc & Quîring. 1940 

Gcryon 1 

420 

475 

té 

Poroderma marleyi 

l 050 

2.070 

Myagkov. 1991 

321 

366 

27 

Scyhorhtnus c ameuta 

576,5 

1,378 

Roseoff 

319 

328 

28 

Scy Uo rhitUt s j tetlaris 

3 250 

2,850 

Mer du Nord 

207 

225 

19 

Triakïdae 

Galeo rhinus galeux 

4 700 

10,281 

Mer du Nord 

584 

557 

30 

Mus te lus as ferlas 

800 

3,08 S 

Mer du Nord 

575 

560 

31 

Mustetus cd/ris 

6 500 

9,141 

Nonhquu, 1977 

418 

506 

32 

Sphyrnîd&e 

Sphynm Uwini 

55 710 

65,868 

Northcuit. 1977 

714 

745 

33 

Sphyma lygûenû 

17 500 

49,688 

La Réunion 

1169 

1006 
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Table I (suite) 


34 

Carcharhinidae 

C QTçhnrhinus acronôtuS 

3 650 

8,350 

Myagkov, 1991 

562 

588 

3 S 

Carcharhînus albimarginafus 

5 000 

24,792 

Australie 

1351 

1244 

36 

Carcharhinus amblyrkyn^hos 

5 300 

25,250 

Norihcmt, 1978 

1339 

1424 

37 

Carcharhàms fakiformis 

36 240 

47,652 

Nonhcuu 1977 

688 

704 

3 S 

Carcharhinus isodon 

10 870 

20,625 

Northcuit, 1977 

66S 

764 

39 

Carcharhinus Uucas 

83 800 

59.796 

NorthcuLt, 1977 

494 

545 

40 

Carcharhinus Umbatus 

39 500 

22,010 

Myagkov, 1977 

300 

326 

41 

Carcharhinus kngimanus 

40 000 

35,400 

Myagkov, 1977 

479 

474 

42 

Carcharhinus melanopltnts 

1075 

8,006 

Atoll d’Eniwetak 

1221 

U33 

43 

Carcharhinus ohscurvs 

12 000 

20,757 

La Réunion 

629 

540 

44 

Gakocerdo cwUri 

72 000 

37,805 

La Réunion 

346 

317 

45 

Prionact glcmca 

36100 

21,210 

Myagkov, 1991 

307 

306 

46 

Rhizüprwnodon acuîus 

3 37S 

13,225 

Australie 

946 

1106 

47 

Triâtrwdûn. obtsus 

13 700 

20,060 

Alolld'EniwcUk 

555 

652 

48 

SQUATINIFORMES 

Squatinldae 

Squalina s qualifia 

6 000 

2,061 

RosccEf 

100 

100 

49 

RAJIFORMES 

Platyrhïnïdae 

Ptatyrhînoidù (riscnaia 

2 030 

1,507 

Nonhcuu, 1977 

150 

176 

5 0 

Rajïdae 

Bathyraja spimeauda 

17 200 

4,680 

Myagkov, 1991 

1U 

134 

51 

Raja (Raja) asurias 

1 805 

3.028 

Rosooff 

326 

394 

52 

Raja (Raja) bnachyura 

5 500 

4,534 

Mer du Nord 

232 

272 

53 

Raja (Leucorqja) circulons 

2 710 

3,613 

Geiycn 2 

297 

358 

54 

Raja (Raja) clavaia 

7 200 

6,030 

Rosooff 

257 

303 

55 

Raja (Raja) tglaniena 

1 10Û 

1,826 

Noithcuu» 1977 

275 

315 

54 

Raja (Lrucoraja) fullnnka 

3400 

4,620 

Geiyon 2 

326 

370 

57 

RajaÇRajtîla) fyiîat 

1450 

1.458 

Mer deBafïïn 

182 

215 

58 

Raja (Amblyroja) hyperborea 

2 490 

2,640 

Myagkov, 1991 

230 

243 

59 

Raja (Raja) mkrooceUaia 

I 900 

2,222 

Mer du Nord 

232 

269 

60 

Raja (Leucoraja) naevus 

I 200 

1.979 

Mer du Nord 

280 

317 

61 

Raja (Diplurus) nidarosiensis 

9 000 

7,376 

Geryon 2 

271 

304 

62 

Raja (Amblyroja) mdiata 

1 160 

3.103 

Mer deBafün 

450 

472 

63 

Raja (Raja) unduiaia 

4 300 

6,089 

Rosooff 

368 

441 

64 

Rhinoballdae 

Apiychotrema ras:rata 

2100 

3,026 

Nouvelle Calédonie 

295 

329 

65 

Rhinabaiüs praduçtus 

3 620 

10,021 

Northcuit, 1977 

677 

692 


TGRPED1NIFOR MES 
TorpËtlJnidae 

Torpédo marmùrala 

1 871,4 

1,550 

Cdncameau 

163 

173 

67 

MYLIOB ATIFORMES 
Dasyatldac 

DoSyalis amtncana 

27 500 

26.450 

Myagkov, 1991 

460 

556 

68 

Dasyads ceniroura 

5 660 

21,846 

Northcuit, 1978 

1093 

934 

69 

Dos y a us kuhlu 

1 200 

7,112 

Nouvelle Calédonie 

1008 

1118 

70 

Dasyatis postantes 

6 800 

24,872 

La Réunion 

1 103 

1309 

71 

72 

Dasyasis sabina 

Tazniura lymma 

17 530 
313 

54,490 

4,354 

Crile & Quiring, 1940 
Mer Rouge 

1519 

1093 

73 

Myllobatidae 

Myiivbaiis freminvilUi 

5 430 

15,708 

Northcuit, 1978 

310 

927 

74 

Aetaboius narinari 

12 000 

22.400 

Myagkov, 199 J 

679 

828 

75 

Potamotrygonldae 
Potamotrygon motoro 

630 

4,961 

Northcult, 1977 

1086 

993 

74 

Mobulidae 

Mobula japanica 

94 000 

110,000 

Fossi. 1984 

839 

839 

77 

Mobula ihursfom 

40 000 

72,000 

Fossi, 1984 

974 

974 

78 

Mobula UuOfXiïana 

165 000 

122,000 

Fossi, 1984 

639 

639 

79 

Mobula rrmnkiana 

U 800 

20,000 

Fossi. 1984 

613 

613 

80 

HOLOCEPHALES 

Chimatra monstrosa 

i 176 

3,274 

Geryon 1 

471 

531 

81 

flydrotagus mirabilis 

515 

1,863 

Geryon 2 

465 

473 
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Fig. 3. - Localisation des principaux ensembles de Chondrichtyens, La droite de régression (axe majeur 
réduit) de pente 2/3 passe par le point représentatif de l'ange de mer {Squaiina squaiina n° 48) (étoile 
blanche) et matérialise le niveau d'indice 100, a. Polygones des Rajiformes (en blanc) et des Myliobati- 
formes (en hachuré). Les carrés noirs désignent les 2 espèces d'Holocéphales, b. Polygones des 
Squaliformes (en blanc) et des Carcharhiniformes (en hachuré). Les 4 triangles noirs désignent les 4 
espèces d’Hexanchiformes étudiées, [LocaUzaüon of the main groups of Chonàrichihyans. The régres¬ 
sion Une - siope 2/B - corresponds io the point ofthe Angel shark (Squaiina squaiina n° 48) (white star); it 
shows the value 100 of the index of encephalization. a , Polygons of Rajif ormes (white polygon) and 
Myliobatiformes (crosshatched polygon j The black squares belong to the 2 species of Holocephali b, 
Polygons of Squaiiformes (white polygon} and Carcharhiniformes (crosshatched polygonR The 4 black 
triangular dots belong to the 4 species of Hexanchiformes, ] 

ces faibles (de 153 à 227), et les Squaüformes (201 à 492) sont moins encéphalisés que les 
Carcharhiniformes (225 à 1424). De même, les Rajiformes (134 à 472) sont moins encé¬ 
phalisés que les Myliobatiformes (556 à 1309) (Fig. 3 a, b). Quant aux Holocéphales, les 
deux valeurs obtenues (473 et 531) pourraient traduire l'existence, dans ce groupe, d’un 
mélange de caractères primitifs et de caractères évolués (Arambourg et Bénin, 1958)* 

En fait, comme le soulignent Bauchot et ai (1989) chez les Téléostéens, la phylo¬ 
génie ne peut être retenue comme une source d'explication unique et déterminante. De 
nombreuses variations adaptatives viennent majorer ou minorer, parfois dans une très large 
mesure, les indices d’encéphalisation; elles sont de nature et d'importance très variables 
dans un même ordre, comme le montre T amplitude des indices chez les Carcharhiniformes. 
Il existe aussi des interférences probables entre les diverses particularités biologiques, mais 
il est difficile de les hiérarchiser. Il semble pourtant que les rapports avec le fond marin 
soient un des principaux facteurs. 

Vie benthique, vie pélagique: relation avec l'encéphalisatiort ? (Fig. 4) 

Les espèces benthiques sont liées au fond, le plus souvent parce qu'elles y trouvent 
les éléments de leur alimentation (Crustacés, Mollusques, Echinodermes). 

Les Hexanchiformes sont benthiques et ont une nage généralement lente et ondu¬ 
lante; les Chlamydosélachidés sont de plus semi-abyssaux. Associées à leur niveau primitif, 
ces particularités se traduisent par des indices d’encéphalisation peu élevés (153 à 227). 
Hétérodontiformes et Orectolobiformes sont aussi des formes indolentes qui trouvent leur 
nourriture sur le fond, en particulier oursins et coquillages qu’ils broient de leurs dents en 






Requins benlhiques (ti-8) 
Raies benlhiques (n= 1 S) 


173 

H 


577 


1S3 354 560 

Requins necto -benthiq ue$ (n=1 S) 

556 1002 _ 1309 

Raies necto-benlhiques (n=5) 


29 ^39 704 

Requins pélagiques (n=5) 

Raies pélagiques (Mobulidæ) (n=4) 


317 799 1244 

Requins nérito-pélagiques (n=l 3) 

m an 9 27 

Raies nérito-péiagiques (Myliobaiîdæ) (in=2) 

Fig. 4. - Indices d’encéphahsation des Requins et des Raies, regroupés en fonction de leur mode de vie; 
benthique, necto^benthique, pélagique, nérito-pélagique. Dans chaque cas sont indiqués; l’effectif de 
l'échantillon (n), l'indice moyen et les indices extrêmes. [Indices of encephalization of Sharks and Rays 
accorâing îheir way of iife: benthic, necio-benîhic. pelagic. nerito-pelagic. For each sampie are given: 
the number of individuals (n), the mean and ihe extrêmes indices.] 

pavé (Heterodomus); les indices de ces espèces sont un peu plus élevés (449 pour Hetero- 
domus) et se rapprochent des indices des Rhincodontidés (407 à 421) qui sont pourtant 
pélagiques. Leur mode de vie étant voisin, l’écart avec les Hexanchiformes n'est peut-être 
dû qu’au statut primitif de ces derniers. 

D’autres espèces de Requins ont un mode de vie necto-bemhique mais pratiquent 
une chasse active. C’est le cas des Squaliformes benlhiques et semi-abyssaux comme Oxy- 
noîus , Leurs indices se situent en moyenne autour de 350 et sont donc supérieurs à ceux des 
espèces semi-abyssales. On aurait pu penser que les ressources alimentaires du milieu 
abyssal imposent aux prédateurs des performances supérieures à celles des espèces côtières 
qui disposent de ressources plus abondantes; il n’en est rien. Les Carcharhiniformes offrent 
également des formes côtières et benthiques (comme les Triakidés) dont les dents aplaties 
sont adaptées au broyage des Crustacés et des Mollusques: leurs indices sont supérieurs 
{aux alentours de 500) à ceux des autres groupes pratiquant le même mode de vie. 

Les formes pélagiques nagent vigoureusement et rapidement en pleine eau; ce sont 
de redoutables chasseurs (Sphymidés, Carcharhinidés) et leurs indices sont les plus élevés; 
ainsi Carcharhinus albimarginaîus (indice 1244)* fréquent à 1*extérieur des récifs 
coralliens, affronte des conditions plus rudes que dans les lagons. Bien qu’étant également 
pélagiques, les Lamniformes, pour lesquels nous n’avons que 2 valeurs sûres, semblent peu 
encéphalisés. Chez Ceiorhinus ; cette faible encéphalisation (indice 29) est liée à une ali¬ 
mentation microphage à base de plancton et à une nage lente. Isurus , également pélagique 
et pratiquant la chasse en groupe, a lui aussi un indice qui dépasse à peine la valeur 150, 
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Si on s'en tient à P opposition benthique / pélagique, une coupure très nette sépare 
les Rajiformes et les Myliobatiformes. Dans les deux cas T alimentation reste liée au fond, 
mais alors que les Rajiformes ne s'en éloignent guère, les Myliobatiformes sont plus péla¬ 
giques. Dans le premier groupe, on peut opposer les Rhinobatidés (mangeurs de Crustacés, 
d'Echinodermes et de Mollusques vivant sur le fond) aux Rajidés chassant à r affût. Les 
préférences alimentaires moins strictes des seconds se manifestent par des indices infé¬ 
rieurs à ceux du premier groupe (Guitares de mer). Chez les Myliobatiformes, la vie péla¬ 
gique, parfois accompagnée d'un comportement grégaire (Myliobatis freminvillei et Mo- 
bula), est liée à des indices élevés. Les Dasyatidés semblent être les mieux adaptés aux 
conditions de nage pélagique et d'alimentation benthique; là encore les écarts, comme chez 
les Carcharhiniformes, traduisent des différences purement spécifiques. 

L'Ange de mer (Squatina squatina) illustre les grandes lignes que l'on vient de 
dégager sur les relations entre le mode de vie benthique ou pélagique, le régime alimentaire 
et r encéphalisation, Inféodé au fond, benthique, il chasse à l'affût des poissons, des Mol¬ 
lusques et des Oursins: son degré d'encéphalisation à été retenu comme référence pour 
l'ensemble des Chondrichthyens (indice 100). 

On dispose en revanche de peu d'éléments qui permettent d'expliquer la faible 
valeur (173) de Torpédo marmorata; outre son mode de vie et de nutrition benthiques, c f est 
peut-être aussi sa protection contre les prédateurs par décharges électriques (et non par 
fuite) qui seraient en cause. 

Poursuite active ou chasse à l’affût 

Bien que carnivores, les Elasmobranches ont souvent des préférences alimentaires 
qui supposent des recherches plus poussées de la proie et donc une meilleure analyse sen¬ 
sorielle du milieu. C'est le cas du Requin marteau (Sphyrna zygaena , 33, indice 1006), 
grand amateur de raies pastenagues. Ses proies étant pélagiques et nageuses actives, cela 
nécessite une poursuite complexe que traduit sa forte encéphalisation. Le faible indice du 
Requin tigre (Galeocerdo cuvieri, 44, indice 317), semble peu compatible avec ce qu'on 
sait de son régime alimentaire; très éclectique à cet égard, il s'attaque aussi bien aux tortues 
marines nageuses peu véloces, qu'aux oiseaux de mer qu'il capture en surface. 

Les espèces utilisant la marée haute pour envahir des zones riches en proies mais 
protégées de leurs incursions à marée basse, ont une meilleure encéphalisation, liée peut- 
être à la détection et à la capture rapide des proies en eaux peu profondes: Carcharhoâon 
melanopterus (indice 1133), Taeniura limma (indice 1093) et Myliobatis freminvillei 
(indice 927) possèdent les indices les plus élevés dans leurs groupes respectifs. En 
revanche, le niveau d'encéphalisation est plus faible chez d'autres prédateurs actifs comme 
Prionace glauca (indice 305) qui se nourrit de calmars et Carcharinus longimanus (indice 
474) qui se nourrit de thons. Les nombreux Carcharhinidés qui se repaissent de carcasses de 
baleines dérivantes sont aussi moins encéphalisés. Les mangeurs de Mollusques peu 
mobiles, comme Squatina (indice 100), ou d'Oursins, comme Heterodontus (indice 449), 
appartiennent également à cette catégorie et ont un indice faible. Il en va de même du 
Requin tigre déjà mentionné, qui ajoute souvent des coquillages aux poissons qui 
constituent l'essentiel de son alimentation, 

La chasse à l’affût se rencontre dans plusieurs groupes. Elle trouve une plus grande 
efficacité chez les espèces qui se camouflent grâce à une robe parsemée de taches 
cryptiques (Orectolobus, jeunes Ginglymostoma). Elle est liée à l'indice le plus faible 
(Squatina: 100) ou à l'indice très peu élevé de la torpille ( Torpédo marmorata: 173) qui 
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s’embusque sous une fine couche de sable pour attendre une proie qu T elle assomme d'une 
décharge électrique. 

Protection contre les prédateurs 

On vient d’évoquer, à propos de l’affût, le recours au camouflage et aux décharges 
électriques. Ce sont des moyens qui sont aussi des protections efficaces contre les 
prédateurs. D’autres espèces découragent une éventuelle prédation par leur grande taille. 
Cette modalité, des plus passives, s’accompagne d’indices généralement faibles par rap¬ 
port à ceux des espèces voisines de taille plus réduite: on retiendra pour exemples: Car - 
charhinus Umbatus (S = 39 500 g - indice 326) et Carcharhinus mêlanopterus (S = 1 075 g 
- indice 1133), Galeocerdo cuvieri (S - 72 000 g - indice 317) ou encore Dasyatis ameri* 
cana (S = 27 500 g - indice 556) et Dasyatis kuhlii {S = 1 200 g - indice 1118). 


CONCLUSION 

Dans la recherche de liens éventuels entre les indices dencéphalisation et les 
adaptations écobiologiques chez les Cbondrichtyens, la phylogénie peut être un critère 
initial, mais elle n'explique pas à elle seule la diversité des indices. Un constat de même 
nature a précédemment été dressé par Ridet et Bauchot (1990) dans l'étude du groupe des 
Téléostéens. On considère cette référence évolutive comme une donnée fondamentale, mais 
des adaptations diverses peuvent la modifier. Néanmoins les Hexanchiformes confirment 
leur statut primitif par des indices médiocres et peu diversifiés, proches de 200. On peut 
proposer une explication de même nature chez les Raies, où un écart très significatif sépare 
les Rajiformes (indice moyen 330) des Myliobaiiformes (indice moyen 970), 

Les Elasmobranehes sont tous prédateurs mais occupent des milieux variés parmi 
lesquels on peut opposer la vie benthique (milieu essentiellement à 2 dimensions qui per¬ 
met le mimétisme protecteur des prédateurs et la chasse à l’affût - tous critères compatibles 
avec une encéphalisation relativement faible) et la vie pélagique (milieu à 3 dimensions, 
sans repères, ouvert à la prédation et où la poursuite est de règle - justifiant un niveau 
d T encéphalisation plus important). 

Au sein de chaque groupe et quel que soit le groupe analysé, d’importances varia¬ 
tions se rencontrent en fonction du mode de vie et notamment des habitudes alimentaires, 
La chasse active nécessite une locomotion puissante; elle suppose aussi des récepteurs 
sensoriels adaptés, notamment pour T olfaction et les sens mécaniques (ligne latérale et 
oreille interne) chez les Elasmobranehes (Viverge, 1989). Dans cette activité, les animaux 
font également appel à un sens électrique très efficace (détection par électrolocalisation); la 
vision elle-même, bien que secondaire chez les requins, est sollicitée pour la détection des 
objets et des mouvements, même dans des conditions de faible luminosité. Tout cet 
équipement sensoriel explique, à n T en pas douter, les indices que Ton relève chez les Car- 
charhiniformes (valeur moyenne 650, avec des valeurs supérieures à 1000), Les Squalifor- 
mes en revanche apparaissent moins doués dans ce domaine, ce qui se traduit par des indi¬ 
ces plus faibles (en moyenne 360). 

Dans de nombreux groupes de Vertébrés, la vie sociale s’exprime par des niveaux 
d’encéphalisation plus poussés. Les Sélaciens sont des animaux en général solitaires que la 
présence d’une proie ou l’existence d’un milieu alimentaire favorable peuvent éventuelle¬ 
ment réunir en groupe. Notre échantillon comporte deux espèces qui pratiquent cette ébau¬ 
che de vie sociale: il s'agit des bancs de Myliobaiis Jreminvîllei et des groupes d'individus 
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d'isurus, Si l indice élevé de la première espèce plaide en faveur d'une incidence sur Tencé- 
phalisation, celui de la seconde figure en revanche parmi les plus bas. 

Notre étude éclaire les divers degrés d'encéphaüsation des Sélaciens: elle confirme 
le statut primitif des Hexanchiformes; elle isole les Rajiformes des Myliobatiformes pour 
des raisons sans doute plus évolutives qu'adaptatives si on s'en tient à l'écart important qui 
sépare les indices moyens de chaque ensemble; en revanche, la différence est peu marquée 
entre Squaiiformes et Carcharhiniformes et nous préférons retenir l'hypothèse chez ces 
derniers de spécialisations adaptatives plus poussées. 
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